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1. INTRODUCCIÓN 
En Colombia, cada día se hace más apremiante la necesidad de optimar la 
utilización del recurso hídrico del que se dispone. Anualmente cientos de 
hectáreas de cultivos en todo el país se ven afectadas por la escasez de agua, 
debida entre otros factores a los cambios climáticos ocurridos en los últimos 
años, a la descompensación del ciclo hídrológico producido por la 
deforestación de grandes extensiones de terreno y a la mala utilización de 
nuestros recursos. 
La principal consecuenCia de esta falta de agua es la disminución en la 
producción de la cosecha mundial de muchas especies tanto agrícolas como 
forestales, ya que muchas plantaciones también se ven afectadas por el déficit 
de agua (estrés hídrico). 
Las plantas en general requieren una gran cantidad de agua para producir su 
biomasa, de cientos a uno o dos miles de gramos de agua son requeridos para 
producir un gramo de materia seca. De toda el agua absorbida por las plantas, 
según Kramer (1974) el 95 % es perdida por transpiración y sólo e15 % restante o 
menos es utilizada dentro de la planta para sus funciones vitales. Las condiciones 
de absorción de agua por las raíces y la pérdida por transpiración hacen que el 
contenido de agua en la planta sea un proceso extremadamente dinámico. El estrés 
hídrico, que se produce cuando la pérdida por transpiración es mayor que la tasa 
de absorción de agua, provoca numerosas respuestas en las plantas, de forma que 
la mayoría de éstas tienden a reducir su consumo para adaptarse a sobrevivir y 
reproducirse con menos agua. 
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Varios de los métodos que existen para mejorar la eficiencia del uso del agua por 
las plantas dependen del conocimiento y entendimiento de la biología de las 
especies que se cultivan. Con relación a esto es importante destacar el hecho de 
que ningún paso del movimiento del agua a través de las plantas puede estudiarse o 
tratarse en forma totalmente independiente de otros pasos, todos deben 
contemplarse en relación unos con otros. Así por ejemplo, la tasa de absorción de 
agua está estrechamente ligada a la tasa de transpiración a través de la corriente 
continua de savia por el xilema, pero también está afectada por la resistencia al 
flujo de agua a través de las raíces y por diversos factores del suelo, los cuales 
afectan la disponibilidad de agua para las raíces. La cuota de transpiración está 
fundamentalmente controlada por el abastecimiento de energía solar pero también 
está afectada por la apertura de los estomas y el abastecimiento de las hojas en 
agua. Finalmente el equilibrio hídrico interno de las plantas está controlado por las 
cuotas proporcionales de absorción y transpiración. 
El objetivo fundamental de este trabajo es el de conocer y aplicar diferentes 
técnicas existentes para la medición de parámetros que permitan determinar el 
estado de agua en el suelo y en la atmósfera, y los requerimientos de ésta por la 
planta, para, de ser posible, utilizarse posteriormente como indicadores de la 
resistencia de una planta a la sequía, es decir de su posibilidad de adaptación a 
vegetar en zonas áridas o con poca disponibilidad de agua. 
2. REVISIÓN DE LITERATURA 
2.1 RELACIONES HÍDRICAS DE LAS PLANTAS 
Según Noggle y Fritz (1983), sólo una pequeña fracción, generalmente menor del 
1 % del agua absorbida por las plantas es utilizada en reacciones metabólicas. La 
mayor parte del agua absorbida por las raíces es perdida por transpiración de las 
hojas. 
El proceso de transpiración definido por Kramer (1974) como la pérdida de agua 
de las plantas en forma de vapor, es el factor dominante en sus relaciones hídricas, 
ya que la evaporación de agua produce el gradiente de energía que provoca el 
movimiento del agua hacia adentro y a través de las plantas. Cuando las tasas de 
pérdida de agua por transpiración exceden las tasas de absorción de agua por las 
raíces, el agua en los tejidos conductores queda sujeta a tensión (presión negativa), 
esto es, hay disminución del potencial hídrico, provocando entre los diversos 
tejidos y órganos de la planta competencia por el agua. 
Varios investigadores coinciden en afirmar que el movimiento del agua a través del 
xilema es causado por la presión acumulada en las raíces, de tal forma que el agua se 
mueve hacia adentro por difusión, desde una región de potencial más alto hacia otra de 
potencial más bajo. (Hale y Orcutt, 1987; Noggle y Fritz, 1983; Kramer, 1974). 
En las plantas que transpiran lentamente, la difusión de agua dentro del xilema de 
la raíz (absorción activa) supera a la pérdida de agua, lo cual tiene por resultado 
una presión positiva en el xilema. Sin embargo, en plantas que transpiran 
rápidamente, el coeficiente de difusión del abastecimiento hídrico es inadecuado, y 
el agua que hay en las células radicales así como la que hay en el xilema se halla 
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bajo tensión. Algunos ensayos realizados permiten indicar que el agua del xilema 
de plantas que transpiran rápidamente está a una presión inferior a la atmosférica, y 
en cambio en las que lo hacen muy lentamente se encuentra bajo presión positiva, 
la llamada presión de raíz (Turner y Begg, 1981). 
En la Figura 1 se puede observar claramente que la tasa de absorción de agua por 
las plantas se encuentra controlada principalmente por la tasa de pérdida de agua. 
A medio día se producen déficits temporales de agua en plantas que transpiran 
rápidamente, ya que la absorción tiende a rezagarse algo en relación con la 
transpiración, aunque sea en suelo húmedo. Este rezago de la absorción respecto a 
la transpiración es causada por la resistencia al movimiento del agua en las células 
de las raíces (Kramer, 1974; Tumer y Begg, 1981). 
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Figura 1. Transpiración y absorción de una especie herbácea y de otra leñosa en un día 
despejado y caluroso de verano. Fuente: Krarner (1974). 
Así, para que una planta pueda extraer agua del suelo teniendo en contra la 
gravedad y la resistencia ofrecida al flujo hídrico a través del sistema vascular, la 
energía potencial del agua en la planta deberá ser menor que la del agua en el suelo 
(Tumer y Begg, 1981). Este gradiente de potencial hídrico entre los tejidos de la 
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planta y el agua del suelo en la zona de raíces, aumenta con la demanda 
evaporativa y la resistencia al flujo líquido. 
2.2 EFECTOS DEL ESTRÉS HÍDRICO EN LAS PLANTAS 
La respuesta de las plantas al déficit hídrico es un proceso dinámico y de relaciones 
cuantitativas dificiles de establecer. 
El estrés hídrico que según Ritchíe (1981); Kramer (1974); Noggle y Fritz (1983) 
puede producirse 1) por deficiencia en el abastecimiento de agua en la zona de 
raíces y 2) por una excesiva demanda atmosférica de agua, afecta, prácticamente 
todos los aspectos del crecimiento de la planta, modificando su anatomía, 
morfología, fisiología y hasta su bioquimica. Algunos de los efectos se relacionan 
con la pérdida de turgencia que afecta la tasa de expansión y el tamaño final de las 
células, como lo afirman Hale y Orcutt (1987); otros producen cambios en la 
estructura y configuración de enzimas, que afectan, adversamente, según Noggle y 
Fritz (1983), a la tasa de metabolismo. 
De acuerdo con Hsiao (1973), los mecanismos fundamentales de respuesta de las 
plantas al estrés hídrico pueden dividirse en cinco categorías: 
a. Reducción del potencial hídrico o actividad del agua celular, 
b. Dismínución de la presión de turgencia en la célula, 
c. Concentración de pequeñas moléculas y macromoléculas a medida que 
disminuye el volumen celular con la reducción de la turgencia, 
d. Alteración de relaciones espaciales en el plasmalema, tonoplasto y 
membranas de orgánulos debido a los cambios de volumen, 
e. Cambios en la estructura o configuración de macromoléculas como 
consecuencia de la eliminación de agua de hídratación o modificación directa 
de la estructura de ese agua. 
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Noggle y Fritz (1983) indican que los efectos fisiológicos adversos por un estrés 
hídrico severo son claros en la mayoría de las plantas cuando hay una disminución 
en el potencial hídrico de cerca de -0.8 MPa. Cuando el descenso de potencial 
hídrico es de -1.4 a -l. 5 MPa, los principales procesos fisiológicos (incremento en 
tamaño, fotosintesis neta) alcanzan muy bajos niveles o se interrumpen 
completamente. En el rango de potencial hídrico entre -0.8 y -l.4 a -l.5 MPa, los 
efectos deletéreos del déficit hídrico son debidos principalmente a la deshídratación 
del protoplasma y a los cambios en la relación espacial de las macro moléculas 
protoplásmicas. 
Debe reconocerse que muchos de los efectos mencionados en la literatura son 
secundarios, originados como resultado de las respuestas primarias al déficit 
hídrico. Estos efectos primarios son los que están ligados directamente a la 
productividad del cultivo. De manera simple Turner y Begg (1981) indican que la 
producción de biomasa en un cultivo depende de la energia solar que él capte y 
utilice para convertir el dióxido de carbono y el agua en materia seca mediante el 
proceso de fotosintesis . La captación de energía solar depende de la intercepción 
de energía por los órganos capaces de foto sintetizar; así, la productividad del 
cultivo depende del desarrollo del área foliar para interceptar la energia radiante y 
de la tasa neta de fotosintesis para convertirla en materia seca. 
A continuación se presentan algunos efectos del estrés hídrico sobre vanos 
aspectos en las plantas. 
2.2.1 Crecimiento y producción 
La sequía tiene profundos efectos sobre el crecimiento, la producción y la calidad 
de la planta. De acuerdo con Tumer y Begg (1981); Hale y Orcutt (1987); 
Chartzoulakis y col. (1993), el primer efecto del estrés puede ser la pérdida de 
turgencia que afecta a la tasa de expansión celular y al tamaño final de la célula. 
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La pérdida de turgencia es probablemente el proceso más sensible al estrés hídrico. 
El resultado es una disminución de la tasa de crecimiento, de la elongación del 
tallo, expansión de la hoja, y apertura estomática. 
El estrés hídrico es especialmente critico durante la fase reproductiva. Hale y 
Orcutt (1987) indican que del 55 al 60% del crecimiento final del fruto está 
caracterizado por cuatro fases del desarrollo consistentes en: iniciación de la 
panícula, producción de gametos, antesis y fertilización, y salida del grano. 
Cuando el déficit de agua se presenta en cualquiera de estos estados puede 
provocar la pérdida de la cosecha. Quizás el estado de producción de gametos y la 
antesis sean los más sensibles. La reducción en el número de primordios florales se 
presenta si el déficit hídrico se da en la iniciación de la panícula. El estrés durante 
la salida del grano produce disminución en el peso de los granos individuales. 
Se sabe, por ejemplo, que el algodón deja caer sus cápsulas debido al déficit 
hídrico; así mismo Kramer (1974) menciona varias investigaciones que muestran 
los efectos dañinos del déficit hídrico sobre el rendimiento del grano de maíz, 
cuando éste se produce durante la antesis. 
En la Figura 2 se observan claramente las diferencias en el crecimiento de frutos de 
olivo, en parcelas que estuvieron sometidas a dos condiciones de humedad 
diferentes (Sánchez, 1988). En la parcela B, sometida a sequía, la escasez de agua 
incide de manera más acentuada en el crecimiento, en la que el fruto alcanza 
prácticamente la mitad del tamaño logrado por el mismo en la parcela A (húmeda). 
La repercusión de esta situación de sequía en la etapa de crecimiento y desarrollo 
del fruto es tan profunda que éste ya no se recupera y permanece pequeño hasta el 
momento de su maduración y cosecha. El peso de la hoja, medido como peso 
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Figura 2. Crecimiento del fruto de olivo (olea europaea, L.) bajo dos condiciones de 
humedad en el suelo. Fuente: Sánchez (1988). 
Algo semejante fue observado para la misma especie por Michelakis y col. (1994), 
quienes encontraron, además, que los parámetros de crecimiento de la planta, tales 
como altura del árbol, volumen de copa y perimetro del tallo fueron 
significativamente menores en plantas no irrigadas que en aqueUas sometidas a 
nego. Aunque la diferencia de porcentaje de flutos caídos y flutos que 
permanecieron en el árbol no fue significativa entre tratamientos, sí resultó 
generalmente mayor en los no irrigados que en los árboles con riego. Igualmente, 
el contenido de aceite en los flutos fue significativamente menor en los árboles sin 
riego, pero solamente en el año de mayor producción. 
Pire y col. (1993) observaron en árboles de naranja sometidos a potenciales 
mátricos en el suelo de -0.07 (TI), -0.16 (T2), -0.18 (T3) Y -0.32 MPa (T4), que la 
actividad vegetativa fue alta en los árboles que tenian bajo nivel de estrés. HaUaron 
valores de 23 .1, 44.7 Y 51.2 % de rebrotes, producidos en los tratamientos que 
tenian humedad en la época de crecimiento de febrero, abril y julio respectivamente, 
vs 13.2, 24.4 Y 20.2% en los tratamientos de sequia (Figura 3). 
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Figura J. Actividad vegetativa (%) de árboles de naranja variedad "Valencia" bajo 
estrés hidrico previo. La estación de lluvias se inició entre los meses de 
marzo -abril. TI: -0.07 MPa, T2: -0 .16 MPa, T3:-0.18 MPa T4: -0.32 MPa. 
Fuente: Pire y col. (1993). 
Contrario a lo anterior, los mismos autores observaron que el tratamiento de 
mayor estrés hídrico (T4) presentó la mayor actividad reproductiva, como se puede 
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Figura 4. Actividad reproductiva (%) de árboles de naranja variedad ''Valencia'' bajo estrés 
hidrico previo. TI: -D.07 MPa, T2: -D.16 MPa, D:-D.18 MPa T4: -D.32 MPa. 
Fuente: Pire y col. (1993). 
En vista de lo anterior, resulta evidente que la tensión hídrica produce efectos 
totalmente diferentes en las distintas etapas del ciclo de crecimiento. Por ejemplo, 
Hagan y col. , citados por Kramer (1974), indican que la irrigación de remolachas 
azucareras en Davis, California, no incrementó el rendimiento e inclusive tuvo por 
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resultado un menor contenido de azúcar. Sin embargo, cuando se regaron las de 
Logan, Utab, se obtuvieron incrementos del rendimiento y del contenido de azúcar. 
Como ya se mencionó en un párrafo anterior, la pérdida de turgencia también trae 
consigo pérdida en el tamaño y desarrollo de las hojas. Para ilustrar esto se 
consideran los resultados del estudio de Boyer (1970), en el cual las tasas de 
desarrollo de hojas de girasol, maíz y soja fueron medidas a varios potenciales 
hídricos de la hoja. Cuando el potencial hídrico de la hoja descendía a -0.4 MPa, el 
crecimiento de la hoja de girasol se suprimía completamente. En contraste con la 
marcada sensibilidad del girasol, el crecimiento de la hoja de maíz y soja a -0.4 MPa fue 
de 20 a 25% de la tasa máxima, (la tasa máxima de crecimiento de la hoja ocurrió 
entre -0.15 y -0.25 MPa en las tres especies). Cuando el potencial hídrico estuvo 
por debajo de -0.4 MPa el crecimiento de las hojas de maíz y soja continuó 
decreciendo y se hizo casi cero a cerca de - 1. 5 MPa. 
De manera semejante, Chartzoulakis y col. (1993) determinaron el efecto del 
déficit hídrico sobre el crecimiento y la fotosintesis de plantas de kiwi. Para ello 
tomaron varias plantas, las cuales permanecían en invernadero bajo ambiente 
controlado. Las sometieron a riego con 100%, 85%, 65% Y 40% de las 
necesidades de agua para alcanzar la capacidad de campo del suelo. Dichos 
autores encontraron que el déficit hídrico redujo el crecimiento de cada 
componente de la planta, como se puede observar en la Tabla l. La altura de la 
planta, el área foliar total, el número de hojas por planta y el peso seco de las 
plantas estresadas fue mucho menor que su equivalente en las plantas con 
adecuada humedad. 
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Tabla 1. Efi:ctos de difurentes niveles de humedad en el suelo sobre el crecimiento de kiwi, cv 
Hayward, creciendo en ltl3CftIs durante tres meses. Fuente: Chartzoulakis y col. (1993). 
Contenido A1turnde Área foliar Tamaño de nÚInerode Peso seco 1 
hwnedad suelo plantas total (cm2) hoja (cm2) hojas 1 planta planta (g) 
(%C.C. I ) (cm) 
100 941.9ao 3435.2a 148.3a 23.5a 47.8a 
85 236.3a 3347.8a 145.9a 22.7a 45.5a 
65 52.3b 941.lb 96.2b 9.7b 19.7b 
40 37.1c 793 .6c 85 .7c 9.2c 16.2c 
I C. C. = capacidad de campo 
• Separación de medias en columnas por prueba de rangos múltiples de Duncan, al nivel de 5%. 
2.2.2 Fotosíntesis y conductancia estomática 
Además del efecto del déficit hídrico en el desarrollo de las hojas, el estrés hace 
que disminuya la tasa neta de fotosíntesis por unidad de área foliar. Esta 
disminución puede deberse, de acuerdo con Kramer (1974) a la reducción en el 
área foliar, al cierre de los estomas y a la reducción de la actividad de la maquinaria 
protoplásmica deshídratada. La mayor reducción de fotosíntesis por unidad de 
superficie foliar que se produce en las plantas sometidas a tensión hídrica suele 
atribuirse al cierre de los estomas. Esta opinión se encuentra respaldada por el 
hecho de que la transpiración y la fotosíntesis se reducen, a menudo~ más o menos 
en la misma proporción, como se observa en la Figura 5. 
Diversos autores coínciden en afirmar que el decrecimiento en la fotosíntesis neta 
va siempre de la mano con una disminución de la conductancia estomática (Tumer 
y Begg, 1981; Hsiao, 1993; Hale y Orcutt, 1987). En la mayoria de especies, la 
respuesta inmediata de la tasa neta de fotosíntesis al estrés hídrico parece debida al 
cierre estomático. La inhíbición en la asimilación de CO2 causada por el estrés 
hídrico está estrechamente ligada con la prolongación del cierre estomático en la 
hoja. De hecho, la tasa de asimilación está frecuentemente correlacionada de 
manera lineal con la conductancia estomática. La restricción en el transporte de 
CO2 causada por el mayor cierre estomático, sín embargo, no es la única causa de 
la reducción en la fotosíntesis, a pesar de que puede contribuir. 
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Figura 5. Cambio en los valores de transpiración y fotosíntesis de píno del íncienso con 
un contenido de agua decreciente en el suelo y después de su rehidratación. 
Los valores se expresan como porcentaje de los factores estando el suelo a 
capacidad de campo. La flecha índica el momento en el que se añadió agua. 
Fuente: Kramer (1974) . 
En el trabajo de Chartzoulakis y col. (1993) realizado con plantas de kiwi, los autores 
indican que en todas las replicaciones el potencial hidrico de la hoja decreció a medio 
dia de -1.20 MPa en plantas bien hidratadas a - 1.84 MPa en plantas estresadas. Así 
mismo, hubo un decrecimiento significativo en la tasa de fotosintesis cuando el 
potencial hidrico de la hoja estuvo por debajo de -1.32 MPa. A niveles de CO2 del 
ambiente, la tasa fotosintética tuvo una reducción de 64% en las plantas estresadas 
alcanzando 1.3 J..UD.ol CO2 m·2 s' \ a un potencial hidrico de la hoja de -1.84 MPa. La 
tasa de transpiración y la conductancia estomática respondieron de una manera similar 
a la fotosintesis. Sin embargo, la concentración de CO2 intercelular (Ci) en las plantas 
estresadas permaneció casi igual que en plantas bien hidratadas (Tabla 2). Los 
anteriores resultados indican que la conductancia estomática y la fotosintesis 
disminuyeron debido al estrés hidrico; aunque el punto en el cual el cierre estomático 
afecta la capacidad fotosintética es indicado por la reducción en la concentración del 
C~ intercelular (Farquhar and Sharkey, 1982). El hecho de que la Ci en hojas 
estresadas de kiwi permanezca alta, sugiere que hubo un decrecimiento semejante en la 
fijación de carbono dentro de los c1oroplastos. Recientes estudios sobre estrés hidrico 
indican que la fotosintesis puede también reducirse de otra manera diferente a la 
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resistencia estomática (Bergowitzs and Gibbs, 1983). Así, es posible, que el 
decrecimiento en la tasa fotosintética sea parcialmente debido a pérdida en la actividad 
de los cloroplastos, lo cual se sabe ocurre a potenciales hídricos bajos (Kaiser, 1987 
citado por Chartwulakis y col. , 1993). 
Tabla 2. Efucto de difurentes niveles de humedad en el suelo sobre el potencial hídrioo de la hqja Y el 
intercambiogaseosoenkiwicvH~ard, alas 14.00 y 15.00 h. Los valores son medias de 
medidas realirndas cada quince días. Fuente: Chart:z.ooIakis y col. (1993). 
Nivel de Potencial Tasa transp. Fotosínt. neta Conductancia Concentrnción 
humed. suelo hídrioo foliar (nnnoIH,O. (¡.unol CO,. estomática íntercelular de 
(%C.q' (MPa) mO'sO') m02so ') (cm 50') Co,(ppm) 
100 -1.20a· 3.19a 4.68a 0.233a 244a 
85 -1.32a 2.98a 4.52a 0.220a 246a 
65 -1.63b 1.53b 1.47b 0.104b 267b 
40 -1.84c 1.39b 1.36c 0.092b 276b 
, C. C. - capacidad de campo 
• Separación de medias en columnas por prueba de rangos múltiples de Duncan, al nivel de 5%. 
Brown y col. (1976) citan un estudio realizado con caña de azúcar para estudiar los 
efectos del déficit de agua sobre la fotosintesis de plantas que habían sido sometidas a 
varios periodos de tensión hídrica, encontrando que la reducción en la fotosintesis neta 
fue menor en cada ciclo sucesivo de estrés, además encontró que la recuperación del 
estrés fue más rápida en las plantas pre - estresadas. Cuando las plantas han sido 
sometidas periódicamente a tensión sus estomas son capaces de permanecer abiertos a 
bajos potenciales hídricos y de esta manera la reducción en la fotosintesis neta será 
menor cada vez. Cuando las plantas son rehídratadas, las que están condicionadas al 
estrés serán capaces de abrir sus estomas a menores potenciales hídricos que las no 
condicionadas y así mismo su recuperación será más rápida. 
En olivo, Femández y col. (1997), encontraron que el árbol ejerce un cierre 
estomático ante condiciones de demanda atmosférica de agua elevada, reduciendo 
así la pérdida de agua por transpiración y evitando niveles altos de estrés hídrico. 
Igualmente, los autores indican que tras un periodo prolongado de sequía, el 
aporte de agua provoca una disminución rápida del estrés hídrico en el olivo. 
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2.3 RESISTENCIA A LA SEQUÍA 
La resistencia a la sequía está relacionada con los distintos medios por los cuales 
las plantas sobreviven a períodos de tensión hídrica ambiental. Esta resistencia 
puede dividirse, de acuerdo con Hale y Orcutt (1987), en tolerancia a la 
deshidratación y aplazamiento de la deshidratación. En relación con la resistencia a 
la sequía debe considerarse que pueden existir diferentes grados de estrés. En una 
planta sometida a sequía continua, su estrés puede pasar de poco severo a severo. 
Es decir, el estado de desarrollo de la planta cuando ocurre el estrés puede afectar 
su resistencia a los daños y afectar incluso su supervivencia. 
2.3.1 Tolerancia a la deshidratación 
Las plantas que muestran adaptaciones para crecer en sitios con limitaciones de 
agua son consideradas tolerantes a la sequía o deshidratación. Un ejemplo claro de 
ello es el olivo, que prospera en sitios en los cuales otro árbol flutal no 
sobreviviría, debido a que sus hojas toleran una deshidratación extrema. 
Uno de los cambios fisiológicos de las plantas que pueden aguantar el estrés hidríco es 
el ajuste osmótico. Se ha demostrado que hay plantas que poseen la habilidad de 
reducir su potencial osmótico cuando están sometidas a un estrés hidríco lento (Turner 
y Begg, 1981; Hale y Orcutt, 1987; Azcon - Bieto y Talon, 1993). Dicha disminución, 
denominada ajuste osmótico, ayuda a mantener una turgencia positiva cuando la planta 
se encuentra en condiciones de sequía, permitiendo que la planta continúe con los 
procesos de expansión y crecimiento celular, apertura estomática, fotosíntesis, etc. De 
otro lado retrasa el enrollamiento foliar y mantiene el crecimiento de la raíz (Turner y 
Begg, 1981; Azcon - Bieto y Talon, 1993). 
Existen diferentes factores que afectan al ajuste osmótico, tales como: tasa de 
desarrollo y grado del estrés, condiciones medioambientales, diferencia en cultivos y en 
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los tejidos u órganos expuestos y la edad de las plantas (Hale y Orcutt, 1987; Tumer y 
Begg, 1981). 
Recientemente Chartzoulakis y col. (1993) mencionan información en kiwi que 
sugiere un ajuste osmótico en las células de las raíces mayor que en las células de 
las hojas, de forma que se observó una alta relación raíz / renuevos en plantas con 
estrés hídrico. En algodón, Brown y col. (1976) encontraron después de someter 
plántulas a varios periodos de estrés hídrico, que el potencial osmótico de las células 
guarda en la superficie abaxial de las hojas de las plantas control fue de -2.1 MPa, 
mientras que en las plantas estresadas fue de - 2.8 MPa. Es decir que hubo, 
aparentemente, un ajuste de 0.7 MPa en el potencial osmótico de esas células 
como resultado del preacondicionamiento al estrés al que fueron sometidas. 
Otro factor que influye en la tolerancia a la sequía es la elasticidad de las células. 
El estrés provoca un decrecimiento en el tamaño de las células que trae como 
resultado un incremento en su elasticidad. Esta caracteristica le permite a las 
células tolerar altas concentraciones osmóticas, con la consiguiente capacidad de 
mantener la turgencia hasta valores muy bajos de potencial hídrico. 
2.3.2 Aplazamiento de la deshidratación 
Las plantas pueden escapar a la sequía mediante diferentes mecanismos que hacen 
que ellas permanezcan en estado de latencia durante la escasez de agua y que 
completen su ciclo de vida cuando existen condiciones favorables de humedad. 
Ejemplo de ello es lo que ocurre con la amapola de California (Eschscholtva 
californica, Cham.) que puede completar su ciclo de vida en pocas semanas, o con 
el café (Coffea arabica, L.) y el cacao (Theobroma cacao, L.) que florecen y 
fructifican cuando llegan las lluvias (Alvim, 1960, citado por Boyer, 1996). Así 
mismo, Borchert (1994) encontró una alta correlación entre el estado hídrico del 
suelo y la fenología de numerosos árboles de los bosques secos tropicales. 
16 
Otro grupo de plantas, como el sorgo, dependen del desarrollo de un sistema 
radical profundo y extenso para obtener agua de un volumen de suelo o de una 
capa freática profunda (Kramer, 1974). En el caso de algunas especies (Acacia) 
las raíces pueden penetrar hasta 30 m antes de ramificarse en un suelo húmedo 
(Azcon - Bieto y Talan, 1993). 
Entre los diversos mecanismos para evitar la deshidratación se deben considerar 
también aquellos que le permiten a la planta regular el equilibrio hidrico y mantener 
la turgencia reduciendo la pérdida de agua o almacenándola. La reducción en la 
pérdida de agua es consecuencia de un incremento en la resistencia estomática y 
cuticular, reducción en la absorción de radiación o reducción en el área foliar (Hale 
y Orcutt, 1987; Azcon - Bieto y Talan, 1993; Boyer, 1996). 
Muchas plantas, entre ellas el olivo (Olea europea L.), como ya se mencionó 
anteriormente, ejercen un cierre estomático ante condiciones de demanda 
atmosférica elevadas, reduciendo así la pérdida de agua por transpiración y 
evitando niveles altos de estrés hidrico (Girón, 1995; Bongi y col. , 1987; 
Fernández y col. , 1997). En algodón, girasol, pimiento y trébol, Ehlig y Gardner 
(1964) encontraron un mecanismo semejante. 
Otras adaptaciones de las plantas son: el desarrollo de una cutícula gruesa o de tejidos 
carnosos (agave, Agave deserti y cactus, Carnegiea gigantea), que permiten que una 
vez cerrados los estomas la planta pierda poca agua (Boyer, 1996; Azcon - Bieto y 
Talan, 1993); la reducción en el área foliar, como ocurre con la especie FoHquieria 
splendens que pierde las hojas cuando se limita la disponibilidad de agua (Azcon -
Bieto y Talan, 1993); o la reducción en la absorción de la radiación mediante 
movimiento de las hojas, como ocurre con la mayoria de los pastos (Hale y Orcutt, 
1987). Estos mecanismos dan como resultado una reducción en la pérdida de agua y 
forman parte de las estrategias desarrolladas por las plantas para evitar la sequía. 
3. MATERIALES y MÉTODOS 
La fase experimental de este trabajo se llevó a cabo dentro de los proyectos 
"Respuesta de árboles fiutales al riego deficitario: uti1ización de indicadores 
biológicos para la optimización del riego" y "Utilización de la medida directa de los 
flujos de savia en el olivo para la optimización de la fertilización", que viene 
desarrollando el Doctor José Enrique Femández Luque del Departamento de 
Sostenibilidad del Sistema Suelo - Planta - Atmósfera del IRNAS, conjuntamente 
con la Ingeniera Maria José Palomo García y el Licenciado Antonio Díaz Espejo. 
3.1 DESCRIPCIÓN DE LA PARCELA EXPERIMENTAL 
3.1.1 Localización geográfica 
Las parcelas donde se llevó a cabo el trabajo experimental de este estudio se 
encuentran en la finca "La Hampa" propiedad del Instituto de Recursos Naturales y 
Agrobiología de Sevilla - España, adscrito al Consejo Superior de Investigaciones 
Científicas, ubicada en el término municipal de Coria del Río (37° 17' N; 6° 3' O; a 
una elevación de 30 m.s.n.m), a 0.5 km de dicha localidad y a 13.0 km al suroeste 
de la ciudad de Sevilla. Geomorfológicamente se encuentra en la unidad más 
representativa de la comarca, denominada meseta o planillanura del Aljarafe. 
3.1.2 Características climáticas 
El Aljarafe alto, donde se encuentra situada la parcela experimental, presenta una 
precipitación media anual de 500 mm, con años anormalmente secos con 
precipitaciones de 250 mm, así como otros húmedos de 1200 mm (Moreno y col. , 
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1981; Mudarra, 1988). La pluviosidad se distribuye normalmente durante el otoño 
y el invierno, alcanzándose la máxima humedad en el suelo entre marzo y abril. A 
partir de esta época, la evapotranspiración potencial aumenta, y con la disminución 
de las precipitaciones se empieza a agotar la reserva hídrica en el suelo, 
presentándose una notable falta de agua durante el verano. 
La temperatura media anual es de 17.5 oC, registrándose temperaturas medias 
máximas de 34 oC entre los meses de julio y agosto y las medias mínimas de 5 oC 
entre los meses de diciembre y enero (Mudarra, 1988). 
Según la clasificación climática de Thornthwaite (1948), la zona posee un clima 
Mesotérmico - Seco - subhúmedo. Con respecto al suelo, el régimen de humedad es 
Xérico y el de temperatura Térmico, según la Soil Taxonomy (Soil Survey Staff, 1975). 
En la finca experimental existe una estación meteorológica en la que se vienen 
realizando, desde 1971, medidas de parámetros climáticos, como se detalla en el 
apartado 3.3 . 
3.1.3 Geología y suelos 
Geológicamente la finca "La Hampa" se encuentra situada en una zona ligeramente 
ondulada, perteneciente al Mioceno del Aljarafe. Posee una pendiente 
comprendida entre 3 y 6 %. El material original de los suelos está constituido por 
areniscas calizas (Mudarra, 1988). 
De acuerdo con la Soil Taxonomy, el suelo se encuentra clasificado como 
Xerocrept en fase calcárea. Posee una profundidad aproximada de 2 ro, textura 
media con 22.6 % de arcilla, 13.4 % de limo, 27.5 % de arena gruesa y 36.5 % de 
arena fina. Hasta los 80 cm de profundidad presenta textura franco-arciUo-
arenosa, en los horizontes más profundos franco-arenosa (Moreno y col. 1988). 
19 
3.2 REGÍMENES HÍDRICOS CONSIDERADOS 
Las medidas se hicieron en una parcela experimental de aproximadamente media 
hectárea, sembrada de árboles de olivo (Olea europaea L., varo Manzani11o) de 30 
afios de edad, con un marco de plantación de 7 x 5 m. Se establecieron cuatro 
tratamientos de riego dividiendo la parcela en sectores. Cada sector consta de 
cuatro filas con nueve árboles cada una, es decir, 36 árboles por sector. 
Los tratamientos quedaron así : 
1. Sector M (riego máximo): riego a diario, de acuerdo con la demanda 
evapotranspirativa del cultivo (ETc) como se explica en el apartado 3.2.1. 
2. Sector DI (deficitario): nego dos días a la semana, para reducir la 
evaporación, con un total de 40% del agua aplicada en el sector M. 
3. Sector D2 (suplementario): riego en los tres periodos criticos del olivo, antes 
de floración, en el endurecimiento del hueso y antes de la recolección, con 20% del 
agua total aplicada al sector M. 
4. Sector S (secano): en este caso los árboles sólo recibieron como aporte hidrico el 
agua lluvia, que en el periodo que se evalúa ( marzo a mayo de 1998) fue de 108 mm. 
En los sectores con riego se instaló una linea portagoteros por fila de árboles, con 
cinco goteros por árbol separados 1 m entre sí, uno colocado junto al tronco y dos 
a cada lado. El riego en los tratamientos, se inició el 28 de marzo de 1998. A los 
árboles de los tratamientos M, DI y D2 se les aplicó fertilizante mediante el 
sistema de riego (fertirrigación). En el tratamiento S, el fertilizante se aplicó de 
forma manual, en la zona del suelo cubierta por la copa. 
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3.2.1 Cálculo de la demanda evapotranspirativa del cultivo (ETc) 
Para el cálculo de las necesidades de agua a aportar con el riego se utilizó la 
siguiente ecuación (pastor y Orgaz, 1994): 
ETc = Kc Kr ETo, 
donde: ETc (mm) es la evapotranspiración del cultivo o necesidad neta de agua. 
ETo (mm) es la evapotranspiración potencial, cuyo cálculo se hizo utilizando el 
método de FAO-Penman, que según Mantovani y col. (1991) es el más adecuado 
para la zona. Para ello se utilizaron los datos registrados en la estación 
meteorológica (apartado 3.3) y el programa REF-ET (Allen, 1989). Kc es el 
coeficiente de cultivo, habiéndose utilizado en este trabajo los valores obtenidos 
por Pastor y Orgaz (1994) para un olivar cercano a la zona de estudio (Tabla 3). 
Tabla 3. Valores mensuales del coeficiente de cultivo (Kc) para la éPoca de riego. 










Kr es el coeficiente de reducción, que se aplica en casos en los que la superficie del 
suelo cubierto por la masa vegetal del olivar es inferior al 60% aproximadamente 




donde: Se es la superficie de suelo cubierta por el árbol, que se calcula 
1t D 2 N Sc=---
400 
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Con D el diámetro de la copa y N el número de árboles por hectárea. Para este 
estudio el Kr calculado fue igual a 0.7 %. 
La dosis de riego (ETc menos precipitación) se calculó y ajustó semanalmente, 
utilizando para ello los registros meteorológicos de la semana inmediatamente 
anterior. 
3.3 PARÁMETROS METEOROLÓGICOS 
Para determinar los parámetros meteorológicos, se hizo seguimiento continuado en 
la estación meteorológica estándar del Instituto Nacional de Meteorologia (INM), 
así como en la estación meteorológica automática que pertenece al IRNAS, 
ubicadas ambas dentro de la finca "La Hampa" , cerca de las parcelas 
experimentales (Fotografia 1). 
En las estaciones se cuenta con los siguientes equipos: 
* Estación estándar 
- Garita meteorológica o abrigo termométrico. Posee termómetro de extremas, 
termohigrógrafo, evaporímetro Piché, psicrómetro 
- Anemómetro integrador de cazoletas 
- Heliógrafo de Campbell - Stokes 
- Tanque de evaporación tipo "A" 
- Pluviómetro de Hellman o de sifón. 
* Estación automática 
- Sensor de dirección y velocidad del viento 
- Sensor de temperatura y humedad relativa del aire 
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- Piranómetro 
- Sensor de radiación PAR 
- Sensor de radiación neta 
- Sensor de temperatura del suelo 
- pluviómetro. 
Fotografía 1. Estación meteorológica de la finca "La Hampa". 
De acuerdo con el equipamiento anterior, en la estación se obtienen los siguientes 
parámetros climáticos: temperatura húmeda y seca del aire, temperatura del suelo 
a 25 cm de profundidad, humedad relativa del aire, número de horas de sol, 
radiación global, radiación neta, radiación foto sintéticamente activa (PAR), 
velocidad y dirección del viento, precipitación y evaporación. 
Los sensores de la estación automática leen cada dos segundos, almacenándose el 
valor medio en su datalogger cada 30 minutos. En la estación estándar del INM 
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los registros se hacen en bandas de registro continuo para el caso de la 
temperatura, la humedad relativa, las horas de sol y las precipitaciones. El resto de 
los parámetros se leen una vez al día. 
3.4 MEDIDAS DEL AGUA EN EL SUELO 
Para determinar el régimen hidrico del suelo se tomaron periódicamente medidas 
del contenido de agua en el suelo y del potencial mátrico. 
3.4.1 Contenido de agua 
Previo a la realización de todas las medidas, se eligió al azar un árbol por 
tratamiento, en el cual se instalaron cuatro tubos de hierro galvanizado de 38.0 mm 
de diámetro interior y una profundidad útil de 2. O m (en el campo esta profundidad 
varió debido a la presencia de una capa dura de caliza). Estos tubos de acceso 
para la sonda de neutrones se ubicaron a 10 largo de la linea portagoteros 
distanciados 0.5, 1.5, 2.5 Y 3.5 m del tronco del árbol. Los tubos sobresalían 
aproximadamente unos 20 cm sobre la superficie del suelo y se cubrieron con 
tapones para impedir la entrada de agua y otros elementos extraños. 
3.4.1.1 Sonda de neutrones. Para determinar el contenido de agua en el suelo de 
cada uno de los tratamientos, se utilizó una sonda de neutrones marca TROXLER, 
modelo 3333 (Fotografia 2), con una fuente radiactiva de Americio - Berilio y un 
detector de neutrones lentos de LiF3 (tri - fluoruro lítico). 
Las medidas se hicieron inicialmente una vez al mes. Luego, durante la época de 
riego, se hicieron dos veces al mes. Para medir se introdujo la sonda en cada uno 
de los tubos de acceso hasta el fondo del mismo. Una vez realizada la primera 
medida, se subía la sonda a intervalos de 0.1 m efectuándose las medidas 
correspondientes hasta los 20 cm próximos a la superficie. El tiempo de conteo en 
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cada medida fue de 30 s. Por motivos de seguridad, debido al carácter radiactivo 
de la fuente de emisión de neutrones y porque el radio de influencia de la sonda 
puede ser de hasta 20 cm, el contenido de humedad en los 20 cm más próximos a 
la superficie se determinó gravimétricamente. 
Fotografía 2. Detalle de la sonda de neutrones TROXLER, modelo 3333. 
Fundamento teórico del equipo. El mecanismo de medida de la sonda de 
neutrones utiliza como principio la propiedad que poseen los átomos de hidrógeno 
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de reducir muy sensiblemente la velocidad de los neutrones rápidos y de 
dispersarlos. La sonda contiene americio 241, berilio y fluoruro de litio. El 
americio emite partículas que bombardean el núcleo del berilio, liberándose 
neutrones de alta energía y velocidad. Cuando la sonda se introduce en el suelo a 
través del tubo de acceso, los neutrones rápidos colisionan con los átomos de 
hidrógeno del agua del suelo produciendo la termalización de los neutrones, es 
decir estos cambian la dirección de su movimiento y pierden parte de su energía. 
Los neutrones de baja energía son detectados por el fluoruro de litio. De ahi se 
envía señal eléctrica hasta el detector de estos impulsos y se registra la lectura 
(pearcy y col., 1989). 
Calibrado del equipo. Para la calibración de la sonda se tomaron una serie de 
muestras de suelo hasta los 90 cm de profundidad en la periferia de unos tubos de 
acceso a la misma, con el fin de determinar la humedad gravímétricamente y poder 
establecer una relación de equivalencia con las lecturas de la sonda. Por cada 
medición de la sonda se tomaron dos muestras de suelo. Una vez consideradas las 
muestras, se procedió al cálculo de la recta de calibración (Figura 6). Ésta se 
origina al enfrentar el valor de conteo de la sonda, determinado a cierta 
profundidad, con el contenido de agua obtenido a partir de las muestras tomadas al 
mismo tiempo y determinado por gravímetria; siendo éste el valor medio del 
contenido correspondiente a los 10 cm por encima y por debajo de la profundidad 
a la que se sitúa la sonda, ya que ésta integra un volumen de suelo de unos 15 a 20 cm 
de diámetro. 
La recta de regresión es de la forma y = ax + b 
es decir: (J v = a + ';/No + b 
donde:(Jv es la humedad del suelo. N es el número de cuenta de la sonda. No es el 
número de cuenta estándar (1470). 
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La proporción de conteo (~o ) normalmente tiene un rango que va desde cerca 
de O hasta alrededor de 1.7 en saturación, dependiendo de las características del 
suelo y de la adsorción estándar. 
9 (cm1cm-1) = 0.320576 Nc + 0.057336 
•• r2 = 0.72 • 
0.20 • ... 





• •• • • • :s 0.15 
• • • • . § • • 
> ~'. ... • c!i 
• ,,; •• 0.10 • 
• 
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Número de cuentas reducido (Ne) 
Figura 6. Curva de calibrado de la sonda de neutrones para medición en el olivar. 
3.4.1.2 GravimetrÍa. Como ya se explicó en el numeral anteríor, debido al 
carácter radiactivo de la sonda y a su área de influencia, no es recomendable su uso 
para medir el contenido de agua en el suelo a poca profundidad. Para obviar esto, 
se tomó al pie de cada uno de los tubos de acceso a la sonda, por tratamiento, una 
muestra de suelo de los primeros 20 cm. Las muestras se guardaron en pequeñas 
cápsulas de aluminio debidamente marcadas, a las cuales se les colocó una tapa de 
plástico para evitar pérdidas de agua durante su traslado allaboratorío. 
Una vez en el laboratorio, se le tomó el peso húmedo a cada una de las muestras, 
se introdujeron en estufa a una temperatura de 105 Oc durante 24 h 
aproximadamente, tiempo después del cual se volvieron a pesar. 
El contenido de agua en la muestra se obtuvo mediante la fórmula: 
Bp = peso inicial - peso final 
peso final - tara 
Cuando se conoce la densidad aparente para cada profundidad se tiene: 
B =B *Da v p 
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donde: Bp es el contenido gravimétrico de la muestra. Bv es el contenido de volumen de 
la muestra expresado en cm3 cm-3. Da es la densidad aparente del suelo. 
Con los datos de humedad del suelo se calculó el contenido de agua extraible 
relativo (REW), definido por la ecuación: 
REW = -:=-R_-_R--=m'ecn _ 
Rmax -RmiTl 
donde: R es el contenido de agua en suelo (mm) en el momento de la medida, Rm'n 
es el contenido de agua mínimo en suelo medido durante los experimentos (mm) y 
Rmáx es el contenido de agua en suelo a capacidad de campo (mm). 
3.4.2 Potencial mátrico (tensiómetros de mercurio) 
Para la medición del potencial mátrico se utilizaron tensiómetros de mercuno 
(Fotografia 3) situados entre los dos primeros tubos de acceso a la sonda de cada 
árbol elegido por tratamiento, a profundidades de 30, 60, 85, 130 Y 150 cm. Las 
lecturas se hacían semanalmente. 
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Fotografía 3. Detalle de los tensiómetros de mercurio. 
Fundamento teórico del equipo. Los tensiómetros, que están formados por una 
cápsula de porcelaoa porosa conectada a través de un tubo de material plástico a 
un maoómetro de mercurio, deben llenarse con agua y evitar cualquier burbuja de 
aire aotes de enterrarse en el suelo. Para ello se introduce la cápsula de porcelaoa 
en un cubo con agua y se deja saturar. Una vez saturada se retira del cubo, se le 
quita el tapón que obtura herméticamente el extremo opuesto al que va situada la 
cápsula porosa, se llena de agua mediaote succión, con la ayuda de una bomba de 
maoo. Una vez que el agua rebose por éste extremo, se cierra nuevamente con el 
ya mencionado tapón. 
Se entierra la sonda en el punto del suelo y a la profundidad que previamente se 
haya fijado. El agua contenida en la sonda tomará contacto con el suelo a través de 
29 
la cápsula porosa y se establecerá un gradiente hidráulico en función del estado de 
humedad del suelo. 
H = (h - z) = -12.6@ + Y 
donde: H es la carga hidráulica. h es la presión efectiva del agua, definida como la 
diferencia entre la presión del agua en suelo y la presión atmosférica. z es la 
profundidad a la que se encuentra instalado el tensiómetro. @ es la altura de la 
columna de Hg (en cm). y es la distancia desde la superficie del suelo hasta el nivel 
de referencia. 
Se utilizan tensiómetros instalados a diferentes profundidades para determinar el 
perfil de carga hidráulica, de forma que la pendiente en un punto dado y en un 
determinado momento, da la dirección del agua en el suelo y por tanto indica si hay 
pérdidas por drenaje, evaporación etc. 
3.5 PARÁMETROS MEDIDOS EN LAS PLANTAS 
3.5.1 Parámetros de desarrollo 
3.5.1.1 Fenología. Para determinar el estado fenológico de los árboles se siguió 
la metodologia propuesta para el olivo por Colbrant y Fabre (1975) citados por 
Loussert y Brousse (1978), que se observa en la Figura 7. Las observaciones se 
hicieron semanalmente en cada uno de los tratamientos. La calificación fue un 
promedio del estado general de la parcela. 
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Figura 7. Estados fenológicos del olivo según P. Colbrant y P. Fabre. Fuente: Loussert y 
Brousse (1978). 
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El estado fenológico de los árboles se designó por letras mayúsculas formando un 
triángulo (Figura 8). La letra ubicada en el lugar 1) corresponde al estado 
fenológico más tardío; la letra ubicada en el centro del triángulo es el estado 
doIDÍnante y la letra del lugar 3) índica el estado fenológico más avanzado. 
Figura 8. Gráfico representativo de la forma como se registró la fenología. 
Este seguimiento se hizo con el fin de determínar la posible influencia de los 
factores ambientales en el comportamiento fenológico del árbol. 
3.5.1.2 Crecimiento de ramos. Para determínar el crecimiento de ramos se 
eligieron al azar 10 árboles dentro de cada tratamiento y dos ramos por árbol. 
Tanto los árboles como los ramos se marcaron con cínta plástica de color rojo para 
facilitar su ubicación al momento de medir. En cada ramo se señaló con tínta el 
punto de medición inicial. Cada dos semanas se medía el crecimiento con una 
regla milimetrada. 
3.5.2 Parámetros fisiológicos 
Para la medición de estos parámetros, se eligieron previamente al azar CIDCO 
árboles sanos de cada tratamiento, los cuales fueron debidamente marcados. 
La selección de hojas para la medición de todos los parámetros fisiológicos se hizo 
con los mismos criterios que para el potencial hidrico. Estas determínaciones se 
llevaron a cabo cada mes de la estación de riego, a partir de marzo, en los días 
experimentales, se midió siempre a íntervalos de 2.5 horas, desde el amanecer hasta 
32 
el ocaso del sol. En el mes de abril, la experiencia se realizó en hojas jóvenes y 
viejas de los sectores M y S, únicamente. 
3.5.2.1 Potencial hídrico foliar (V). Para la medición de éste parámetro se 
tomaron seis hojas por tratamiento, (una por cada árbol de los cinco previamente 
marcados para el estudio, y otra de un árbol al azar). Al elegir las hojas se procuró 
que fuesen sanas, bien formadas, con pecíolo s rectos y situadas en el" tercio medio 
del árbol y además que estuviesen orientadas al sol. Las medidas se hicieron casi 
simultáneamente con las de fotosintesis y conductancia estomática, es decir a 10 
largo de todo el dia, desde antes del amanecer hasta que se ocultó e! sol, en 
intervalos de 2.5 horas. 
Una vez elegida la hoja, se corta del árbol con una cuchilla teniendo cuidado de 
dejar e! pecíolo 10 más largo posible, se introduce inmediatamente en una bolsa 
plástica que contiene en su interior papel filtro ligeramente humedecido, cuya 
finalidad es la de evitar pérdidas de agua en la hoja por transpiración, en e! 
intervalo transcurrido entre e! corte del árbol y la medición en la cámara. Si e! 
pecíolo es pequeño, se debe hacer un corte en la lámina de la hoja, de 
aproximadamente 3 mm a ambos lados del nervio central, con el fin de alargar el 
pecíolo y facilitar la medida. Se ha comprobado que este corte no introduce 
modificaciones (Fernández, 1989). Hay que evitar hacer segundos cortes en el 
pecíolo. Posteriormente, la hoja se introduce en la cámara de presión o cámara de 
Scholander (Fotografia 4), que también contiene en su interior un pape! filtro 
húmedo, de tal forma que quede sellada completamente dentro de la cámara, con el 
extremo de! pecíolo fuera, y se le empieza a aplicar presión lentamente hasta que se 
humedezca la superficie del pecíolo de la hoja. 
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Fotografía 4. Detalle de la cámara de presión. 
Fundamento teórico del equipo. El método que consiste en aplicar presión sobre 
una hoja cortada hasta que aparece el agua en el extremo seccionado del pecíolo, 
interpreta que la presión positiva aplicada a la hoja corresponde a la presión que 
equilibra la presión negativa o tensión con la cual el agua estaba retenida en el 
interior del tallo antes de cortarse. La cámara de presión mide el potencial 
matricial del apoplasto o pared celular. El potencial mátrico del apoplasto (t) es 
similar al potencial hídrico total (\ji) del simplasto adyacente, siempre que la 
resistencia al flujo entre simplasto y apoplasto no sea grande, y con tal que la 
presión osmótica (7t) del agua apoplástica sea próxima a cero, es decir: 
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donde: Pe es la presión aplicada en la cámara de presión. En la práctica, la presión 
osmótica del agua apoplástica es, ordinariamente, menor de 0.5 MPa (Boyer, 
1969), de tal manera que: 
3.5.2.2 Medida de fotosíntesis y conductancia estomática. Tanto la 
fotosíntesis, como la conductancia estomática se midieron con el equipo LICOR 
6400 Portable Photosynthesis System (LI-COR, Lincoln, NE, USA), que se 
observa en la Fotografia 5. Se eligieron dos hojas por cada uno de los cínco 
árboles por tratamiento marcados previamente. Cada hoja que se midió, se separó 
del árbol, se numeró y se marcó la zona de la misma que quedaba dentro de la 
cámara durante la medida. Posteriormente se les midió el área con el Skye 
Instruments - Leaf Analysis System (Fotografia 6), con el fin de recalcular la 
fotosíntesis según el área real de la hoja. Al inicio de cada dia de medidas se 
realizaron todas las rutínas de comprobación del buen funcionamiento del equipo 
LICOR recomendadas en el manual del mismo. Igualmente al principio de cada 
conjunto de medidas, es decir cada dos horas y media se calibró nuevamente. 
Fundamento teórico del equipo. El equipo portátil de fotosíntesis LICOR 6400 es 
un sistema de íntercambio gaseoso abierto. Este sistema fue diseñado para 
suministrar en las mediciones, condiciones estables de luz, CO2, H20 y 
temperatura. 
El funcionamiento del sistema se basa en que al íntroducir en una cámara cerrada 
una hoja que está fotosíntetizando y transpirando, se produce una dismínución en 
el contenido de CO2 de la cámara y un aumento en el contenido hídrico del aire. El 
decrecimiento en la concentración de CO2 es la tasa de fotosíntesis y el íncremento 
de vapor de agua es la tasa de transpiración (pearcy y col., 1989). La fotosíntesis 
neta y la transpiración son calculadas con las medidas de área foliar, flujo de aire y 
las concentraciones de CO2 y H20 dentro y fuera de la cámara. 
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Fotografía 5. Medición de fotosíntesis y conductancia estomática con el equipo UCOR 6400. 
La ecuación básica para el cálculo de la fotosíntesis neta (A) es: 
u,(c, -CJ 
A= -C E 100s e 
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Donde, Ue es el flujo de aire que entra a la cámara en J.UTIol S-l . Ce es la fracción 
molar de CO2 que entra a la cámara, en J.UTIol CO2 morl de aire. Ce es la fracción 
molar de CO2 dentro de la cámara, en J.UTIol CO2 morl de aire. E es la 
transpiración, en mol H20 m-2 S-l s es el área foliar en cm2 
La conductancia de vapor de agua glw (mol m-2 S-I) está definida como la constante 
de proporcionalidad entre la transpiración y el gradiente de concentración de vapor 
al interior y en la superficie de la hoja. Generalmente se asume que el interior de la 
hoja está saturado con vapor de agua. Dado que es imposible medir el contenido 
de agua en el aire de la superficie de la hoja, se calcula la conductancia total gtw, es 
decir, la constante de proporcionalidad entre la transpiración y el gradiente de 
concentración de agua entre el interior de la hoja y el volumen de aire en la cámara 
(pearcy y col, 1989). La conductancia total de vapor de agua gtw (mol m-2 S-I) está 
dada por: 
( 
W +w ) E 1000- 1 2 e 
gtw = 
W -W 1 e 
donde, E es la transpiración, W¡ es la fracción molar de vapor de agua en los 
estomas de la hoja, en rnmol de H20 morl de aire. We es la fracción molar de vapor 
de agua en la cámara, en rnmol de H20 morl de aire. 
La conductancia total de CO2 (g/e) está dada por: 
1 




donde, gsw es la conductancia estomática de vapor de agua, en mol H20 m-2 S-l . 
gbw conductancia de vapor de agua en la capa límite, en mol H20 m-2 S-I y 
k¡ = (K2+l)/(K+lf, donde K es un estimado de la razón de la conductancia 
estomática de un lado de la hoja al otro (sin unidades). 
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Por tanto la conductancia estomática de vapor de agua (g",) está dada por: 
I 
g", = 1 k f 
- - -
Fotografia 6. Detalle del medidor de área foliar (Skye Instruments-Leaf Analysis System). 
3.5.2.3 Potencial osmótico 
a. Potencial osmótico actual: Esta medición se realizó en la mañana y en la tarde 
de cada día de medida de los parámetros fisiológicos. Una vez elegida la hoja a la 
que se le iba a medir el potencial hídrico, se cortó la elegida y su opuesta, 
introduciendo ambas en una bolsa de plástico con papel de filtro humedecido. Con 
una de ellas se hízo la lectura de potencial hídrico foliar, y la otra se envolvió en 
papel aluminio, se prensó de tal forma que el papel quedara adherido a la hoja y se 
marcó con rotulador, para después sumergirla en N2 líquido. Se hízo lo mismo con 
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la hoja que se utilizó para el potencial hídrico. Las muestras se conservaron en 
congelador a -20 oC hasta que se procedió a la medición del potencial osmótico, 
para lo cual se utilizó el equipo Tru Psi water potential meter (Decagon). Las 
hojas se congelaron para romper las membranas celulares y liberar los solutos de 
las células. 
b. Potencial osmótico a plena turgencia: Para ello se seleccionaron diez hojas 
por tratamiento, es decir dos hojas por cada uno de los cinco árboles elegidos 
previamente, se guardaron en bolsa de plástico con papel filtro humedecido, para 
crear una atmósfera saturada y evitar pérdidas por transpiración. Posteriormente 
se almacenaron en una nevera portátil con pastillas de híelo en su interior mientras 
se transportaban al laboratorio. Una vez allí, cada hoja se colocó en una placa 
petri con agua destilada y se dejó flotando con el envés hacia abajo para llevarlas a 
plena turgencia. Se dejaron en agua durante toda la noche. Una vez turgentes, se 
envolvieron en papel aluminio, se marcaron debidamente y se sumergieron en 
nitrógeno (N2) liquido. Las muestras se conservaron en congelador a -20 oC hasta 
que se procedió a la medición del potencial osmótico, para lo cual se utilizó el 
equipo Tru Psi water potential meter. 
Las mediciones de potencial osmótico se hícieron posteriores a la entrega de este 
trabajo, por tanto no fue posible incluir los resultados obtenidos. 
3.5.2.4 Contenido relativo de agua (RWC). Se cogieron diez hojas por 
tratamiento (dos por árbol), se sometieron a los mismos cuidados que todas las 
muestras tomadas para las anteriores pruebas, se transportaron al laboratorio en 
una nevera con pastillas de híelo. Una vez allí, cada hoja se sacó de la nevera, se 
limpió con papel seco, se marcó con rotulador por el envés y se pesó en balanza de 
precisión (peso fresco : FW). Luego, la hoja se colocó en una placa petri con agua 
destilada, de tal forma que flotara con el envés hacia abajo, evitando que se llenara 
la parte superior de agua y que se hundiera. La placa petri se tapó para crear una 
atmósfera saturada y evitar pérdidas de peso por transpiración. 
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Las hojas se dejaron en las placas petri con la iluminación del laboratorio (esta 
iluminación se asemeja al punto de compensación de luz para el olivo, es decir 
aquel punto de iluminación en el cual las ganancias de peso por fotosíntesis igualan 
las pérdidas por respiración). Cuando las hojas alcanzaron un peso estable, es 
decir, cuando estuvieron 100% hidratadas, al cabo de 4 a 6 h, se secaron con papel 
y se pesaron de nuevo (peso hidratado o a plena turgencia: TW) . 
Luego las hojas se secaron en estufa de aire forzado a 80 oC durante 48 h, y se 
pesaron de nuevo (peso seco: DW). 
El Contenido relativo de agua (RWC) se calculó con la siguiente formula: 
RWC = {(FW - DW) / (TW - DW)}x100 
3.5.3 Medida directa de la transpiración: Técnica de compensación de pulso 
de calor para la medida de flujo de savia. 
Esta medida básicamente se realizó en dos árboles, uno del tratamiento M y otro 
del tratamiento S. Para ello se eligieron árboles sanos, relativamente bien 
formados. Los sensores se colocaron en el tronco del árbol a principios del mes de 
mayo (Fotografía 7). La ínformación almacenada en el datalogger del equipo se 
leyó semanalmente mediante un ordenador portátil en el que se había ínstalado 
previamente un programa elaborado para tal fin por Green y Clothier (1988), 
basándose en los cálculos de Swanson y Whitfield (1981). 
Fundamento teórico de la técnica. El sistema de medida está formado por un 
conjunto de sensores y de componentes electrónicos conectados a un datalogger 
Campbell CRI0 que almacena la ínformación enviada por los termopares y 
controla la emisión de los pulsos de calor. Cada grupo de sensores se compone de 
una aguja calefactora y dos sensores de temperatura. El pulso de calor lo emite la 
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aguja metálica que se calienta durante dos segundos cada media hora. A 15 mm de 
la misma y en el sentido del flujo de savia se coloca un multisensor de temperaturas 
compuesto por cuatro termopares colocados a 5, 12, 22 Y 35 mm de distancia 
desde la corteza hasta el centro del árbol. Los cuatro termopares permiten medir 
la variación de flujo en función de la distancia al centro del tronco. En el sentido 
contrario al flujo de savia y a 5 mm de la aguja calefactora se coloca otro 
multisensor de temperaturas, similar al anterior. El uso conjunto de ambos 
multisensores permite deducir la velocidad de transmisión de calor por conducción 
de la madera de la velocidad debida al flujo de savia en sí. Todo el sistema se 
alimenta con una batería de 92 A. 
Fotografía 7. Dispositivos colocados en el árbol para medir el flujo de savia. 
4. RESULTADOS Y DISCUSIÓN 
Los resultados que se presentan en este trabajo son de carácter preliminar debido al 
corto tiempo de observaciones. 
4.1 CARACTERÍSTICAS METEOROLÓGICAS DURANTE EL PERÍODO 
EXPERIMENTAL 
En la Figura 9 se muestra la evolución de los principales parámetros 
meteorológicos durante los meses de enero a mayo de 1998. Se grafican sólo 
estos por ser los que están más relacionados con el comportamiento hídrico de los 
árboles. 
4.2 CONDICIONES HÍDRICAS DEL SUELO 
Con los datos de humedad del suelo se calculó el contenido de agua extraible 
relativo del suelo (REW). En la Figura 10 se observan las curvas que caracterizan 
cada tratamiento. 
Antes de iniciarse el riego (día 87 del año) el sector M presenta un menor valor de 
REW, llegando a estar por debajo de 0.4, valor considerado en la literatura como 
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Figura 9. Evolución de las condiciones de temperatura, humedad relativa, radiación global y 
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Figura 10. Cwvas del contenido relativo de agua (REW) para los cuatro tratamientos. 
riego máximo (M), deficitario (DI), suplementario (D2) y secano (S). La 
flecha indica el inicio del riego (dia 87 del afio = 28 de marzo). 
Las mediciones posteriores al riego muestran claramente la tendencia de los 
tratamientos. En DI, D2 Y S, el REW permanece relativamente estable 
comparativamente con el tratamiento M, al cual semanalmente se le adiciOna la 
cantidad de agua que evapotranspira en la semana inmediatamente anterior. Según 
esto los valores deberían permanecer más cercanos a la unidad, y no es así, lo que 
significa que hay ocasiones en las que el agua que se le suministra en una fecha 
puede ser un poco inferior a la demanda real del cultivo en esos días debido 
posiblemente a cambios en las condiciones meteorológicas, como se nota entre los 
dias 110 y 140. 
El contenido de agua en el suelo (cm3 cm-3) medido en cada dia de medida de 
parámetros fisiológicos (Figura 11) nO muestra diferencias entre tratamientos en el 
mes de marzo, pues el riego se inició después de que se hiciera esta medición. En 
el mes de abril se empieza a notar Un poco el efecto del riego, especialmente en el 
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Figura 11. Contenido de agua en el suelo para los tres días de medíciones de parámetros 
fisiológicos . 
El tratamiento S (secano) presenta una curva levemente inferior a los otros 
tratamientos que no alcanza a ser diferenciable. La posible razón para que esto 
ocurra es que las precipitaciones caídas en esta época (ver Figura 9) lograron que 
el suelo mantuviera un contenido de humedad elevado. 
En la Figura 12 correspondiente al potencial mátrico de los diferentes tratamientos, 
se observa que en los primeros 60 cm del suelo el tratamiento S presenta los 
menores valores a lo largo de todo el periodo de evaluación. Sin embargo el 
Día del año 
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Figura 12. Curvas de evolución del potencial mátrico en el suelo para los cuatro 
tratamientos y a diferentes profundidades (Z = 30, 60, 90, 130 Y 150 cm). 
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tratamiento DI muestra el potencial mátrico más bajo (antes del riego), equivalente 
a -0.08 MPa alrededor del día 82 del año, es decir durante las medídas realizadas 
el 23 de marzo. 
Cerca del día 90 se empiezan a diferenciar los tratamientos como tal debido a que 
para esta fecha ya se había iniciado el riego. Las diferencias son más visibles a los 
60 y 90 cm de profundidad. A profundidades de 130 y 150 cm los tratamientos se 
confunden y no hay un patrón definido, lo cual puede ser debido a la recarga del 
suelo de todos los tratamientos durante las lluvias invernales. El potencial mátrico 
del tratamiento de secano presenta una mayor sensibilidad a las lluvias en los 
primeros 30 cm del suelo, donde, hacia el día 138 se observa un aumento debido a 
las precipitaciones de esos días, como se puede constatar en la Figura 9. 
4.3 RESPUESTA DE LA PLANTA A LOS TRATAMIENTOS 
4.3.1 Comportamiento fenológico y crecimiento de ramos. 
El estado fenológico de los árboles de olivo no presenta ninguna diferencia entre 
los distintos tratamientos durante el tiempo que se hicieron las observaciones, es 
decir entre febrero 20 y mayo 18, como se observa en la Tabla 4. En este lapso de 
tiempo se hizo el seguimiento desde el despertar vegetativo de las yemas de 
invierno hasta el engrosamiento del fruto. 
Todos los tratamientos presentaron el Dllsmo comportamiento. Esto puede 
deberse a que en el periodo de evaluación cayeron 238 mm de lluvia, que fueron 
suficientes para homogeneizar los tratamientos, pues como se menciona en el 
apartado 4.2, las condiciones hidricas del suelo en todos los tratamientos fueron 
muy semejantes y no se percibieron diferencias significativas que puedan marcar 
una tendencia particular en algún tratamiento. 
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Tabla 4. Resultado de las observaciones fenológicas para los cuatro tratamientos: Riego 
máximo (M), deficitario (DI), suplementario (D2) y secano (S). 
Día del Estado más tardío Estado más dominante Estado más avanzado 
año Tratamientos 
51 S M DI D2 S M DI D2 S M DI D2 
54 B* B B B e B B B e e e e 
61 B B B B e B B B e e e e 
68 B B B B e e e e D D D D 
75 e e e e D D D D E E E E 
82 D D D D E E E E E E E E 
89 D D D D E E E E E E E E 
96 E E E E F F F F F F F F 
103 E E E E F F F F F F F F 
117 E E E E E E E E F F F F 
131 F F F F G G G G 1 1 1 1 
138 1 1 1 1 l' l' l' l' l' l' l' l' 
l' l ' l ' l' l' l' l' l' l' l' l' l' 
• B) despertar vegetativo. C) formación de racimos florales. D) engrosamiento de las yemas florales. E) diferenciación de 
corolas. F} principio de floración. G) caída de pétalos. H) formación de frutos. 1) engrosamiento de frutos (111" estado). 
11) engrosamiento de frutos (2e1o estado). Fuente: Colbrant y Fabre (1975), citados por Loussert y Brousse (1978). 
Las curvas de evolución en el crecimiento de los ramos se pueden observar en la 
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Figura 13. Evolución del crecimiento de ramos para los cuatro tratamientos (día 87 del 
año = 28 de marzo de 1998). Los puntos representan la media de 20 
elementos. 
Los tratamientos de secano (S) y riego suplementario (D2) presentaron un mayor 
crecimiento de ramos, con promedios de 7.5 y 5.9 cm respectivamente, mientras 
que el tratamiento de riego deficitario (D 1) obtuvo 5.1 cm y el riego máximo (M), 
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tan sólo alcanzó un crecimiento promedio de 4.9 cm durante el periodo de 
medición. 
Esta experiencia se viene desarrollando desde marzo de 1997, por lo que aún no ha 
habido tiempo para que se observen diferencias significativas entre tratamientos en 
lo que al crecimiento se refiere, sobre todo teniendo en cuenta las altas 
precipitaciones de 1997 y 1998. 
4.3.2 Comportamiento del potencial hídrico foliar 
Las curvas de la evolución diaria del potencial hídrico medido en un día 
representativo de marzo (antes del riego) y de mayo, para los cuatro tratamientos 
considerados, se presentan en las Figuras 14 y 15, respectivamente. 
Puede observarse en las mencionadas figuras, que la evolución diaria del potencial 
hídrico presenta un ritmo circadiano, con valores máximos en las primeros horas de 
la mañana y mínimos hacia el mediodía. Evoluciones similares han sido 
encontradas en distintas especies vegetales por otros autores (Fernández 1989; 
Fernández y col., 1997). 
Al comparar el comportamiento del potencial hídrico foliar en los meses de marzo 
y de mayo, se nota que los potenciales hídricos a medio día son mayores en marzo 
para todos los tratamientos, en cambio los potenciales medidos antes del amanecer 
son muy similares entre sí. El potencial más bajo se presenta en el mes de mayo 
para el tratamiento D2 (-l.97 MPa) a las 13 horas GMT. En marzo los potenciales 
alcanzaron su valor mínimo a las 11 horas GMT y el menor valor fue para el 
tratamiento M (-l.60 MPa). 
En el mes de marzo el secano presenta, en las horas de la tarde, menores valores de 
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Figura 14. Curva de evolución diaria del potencial hídrico foliar para los cuatro 
tratamientos (cada punto es la media de seis elementos) y parámetros 
meteorológicos, medidos el 20 de marzo de 1998. 
Los valores de \ji medidos al caer la tarde demuestran la recuperación del estrés 
hídrico de los árboles tras las horas centrales del día. A la puesta del sol los 
valores son más negativos que al amanecer, evidenciando que esta recuperación 
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Figura 15_ Curva de evolución diaria del potencial hídrico foliar para los cuatro 
tratamientos (cada punto es la media de seis elementos) y parámetros 
meteorológicos, medidos el 20 de mayo de 1998. 
En la Figura 16 se observan los potenciales hídricos medidos en el mes de abril 
tanto en hojas jóvenes como viejas de los tratamientos secano (S) y riego máximo 
(M). Al analizar los datos de la Figura 16, teniendo en cuenta los errores estándar 
de las medias, se observa que en ambos tratamientos las hojas jóvenes registran un 
menor valor de potencial hídrico en la mañana, al inicio de las mediciones, 
comparativamente con las hojas viejas. Así mismo se observa una recuperación 
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Figura 16_ Curva de evolución diaria del potencial hídrico foliar en hojas jóvenes y viejas 
para los tratamientos secano y riego máximo (cada punto es la media de seis 
elementos) y parámetros meteorológicos medidos el21 de abril de 1998. 
En general las curvas de potencial hídrico que se muestran en la Figura 16 siguen 
las mismas tendencias descritas para las Figuras 14 y 15. Los menores potenciales 
se alcanzan al rededor de las 14 horas para los dos tratamientos y los dos tipos de 
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hojas. Los valores varían entre -1.8 y -1.9 MPa para las hojas jóvenes de riego 
máximo (M) y secano (S) respectivamente y entre -2.1 y -2.0 MPa para las hojas 
4.3.3 Comportamiento de la fotosíntesis, la conductancÍa estomática y el 
contenido relativo de agua en los diferentes tratamientos 
Los resultados de Fotosíntesis (A), conductancia estomática (g), así como los 
parámetros meteorológicos de los días de medición en el mes de marzo, se pueden 
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Figura 17. Curvas de evolución de la fotosíntesis, la conductancia estomática y 
parámetros meteorológicos en los días de medición de los parámetros 
fisiológicos. Tratamientos M y S medidos el 19 de marzo y tratamientos 
DI y D2 medidos el 20 de marzo. 
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Los valores de conductancia estomática y fotosíntesis obtenidos en árboles de los 
sectores S y M son menores que los encontrados para los sectores DI y D2. Estas 
diferencias se acentúan a partir de las 10 de la mañana. Las curvas de evolución 
diaria de g muestran que, en general, los valores máximos se registran en la mañana 
antes de que se presenten las condiciones de máxima demanda atmosférica. A 
partir de este momento se produce el cierre estomático, de tal manera que los 
valores van decreciendo progresivamente hasta caer la tarde. 
El 19 de marzo, dia en que se hicieron las medidas en los tratamientos M y S la 
demanda atmosférica fue mayor (Figura 17) que el 20, día en que se midió en los 
árboles DI Y D2. Eso explica las diferencias observadas en g y A entre ambos 
grupos de tratamientos. 
En todos los casos la curva de conductancia presenta un valor máximo alrededor 
de las 10 de la mañana alcanzando valores de 0.15 mmol m-2 sol para M, 0.13 para 
DI , 0.15 paraD2 y 0.14 para S. 
El comportamiento de la fotosíntesis es muy semejante al de la conductancia 
estomática y sigue básicamente el mismo patrón. 
La Figura 18 muestra la tendencia de los tratamientos en los parámetros RWC, A y 
g medidos en el mes de mayo. Los valores de conductancia medidos el 19 de 
mayo entre las seis y siete de la mañana, para los tratamientos M y S (0.07 Y 0.05 
mmol m-2 s-\ respectivamente), son menores que los obtenidos el 21 de mayo para 
DI y D2 (0.10 Y 0.11 mmol m-2 S-I, respectivamente). Así mismo la fotosíntesis 
presenta valores muy inferiores para estos dos tratamientos (M= 2.56; S= 2.73 
Ilmol m-2 sol contra Dl= 10.11 Y D2= 11.13 Ilmol m-2 S-I). Estas diferencias 
pueden deberse a las variaciones en la demanda atmosférica que se presentaron 
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Curvas de evolución del contenido relativo de agua, la fotosintesis, la 
conductancia estomática y parámetros meteorológicos en los días de 
medición de los parámetros fisiológicos. Tratamientos M y S medidos el 19 
de mayo y tratamientos DI Y D2 medidos el 21 de mayo. 
En el transcurso del día, los tratamientos DI Y D2 muestran un menor valor de 
conductancia, es decir un mayor cierre de estomas que los otros dos tratamientos, igual 
tendencia sigue la fotosintesis. En general el comportamiento de las curvas A y g, 
coincide con lo expresado por Boyer (1970), que indicó que el decrecimiento en la 
fotosintesis neta siempre va acompañado de un decrecimiento en la conductancia 
estomática. En la mayoría de especies, según el citado autor la respuesta inmediata de 
la tasa neta de fotosintesis al estrés bídrico aparece debido al cierre estomático. 
La Figura 19 muestra claramente el comportamiento RWC, A y g, en hojas jóvenes y 
viejas de los tratamientos secano (S) y riego máximo (M), medidos el21 de abril. 
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Figura 19. Curvas de evolución del Contenido relativo de agua, la fotosíntesis y la 
conductancia estomática para hojas jóvenes y viejas de los tratamientos 
riego máximo (M) y secano (S), así como los parámetros meteorológicos en 
un día representativo del mes de abril (los puntos representan la media de 6 
elementos) . 
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Las hojas viejas presentan valores superiores a las hojas jóvenes en todos los 
parámetros y en ambos tratamientos. En el tratamiento de riego máximo existe 
mayor diferencia entre la respuesta de las hojas jóvenes y las viejas, que en el 
tratamiento de secano. Esto puede indicar un menor control del cierre estomático 
en las hojas viejas, lo cual coincide con lo observado por Femández y col. (1997). 
A las 9:50 am hora GMT, por ejemplo, los árboles de secano alcanzan valores de 
conductancia de 0.13 mmol m-2 S-l, en hojas jóvenes, y de 0.17 mmol m-2 S-l , en 
hojas viejas. La diferencia en la respuesta entre los dos tipos de hojas es de 
0.04 mmol m-2 S-l En el tratamiento de riego máximo, en cambio, las hojas 
jóvenes alcanzan 0.11 mmol m-2 S-l y las hojas viejas 0.21 mmol m-2 s-l, 
mostrando una diferencia entre los dos tipos de hojas de 0.10 mmol m-2 s-t, 
valor muy superior al encontrado en el tratamiento de secano. 
Igual sucede con la fotosíntesis; las hojas jóvenes y viejas en el tratamiento de secano 
alcanzaron valores de 13.1 y 16.5 ¡.unol m-2 s-t, respectivamente. La diferencia en la 
respuesta fotosintética entre los dos tipos de hojas fue de 3.4 ¡.unol m-2 S-l Mientras en 
el tratamiento de riego máximo, las hojas jóvenes obtuvieron valores de 8.5 ¡.unol m-2 S-l 
y las hojas viejas 16.8 ¡.unol m-2 s-l, alcanzando una diferencia en la respuesta de las 
hojas de 8.3 ¡.unol m-2 S-l 
4.3.4 Evolución de la transpiración a lo largo de un día de medición 
A continuación, en la Figura 20, se muestra el comportamiento de la transpiración 
en un árbol representativo del tratamiento de riego máximo (M). 
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Figura 20. Evolución de la transpiración durante 24 horas en un árbol sometido a riego 
máximo, medida con la técnica de compensación de pulso de calor. 
En la figura se observa claramente que el flujo de savia incrementa después de la 
salida del sol, alcanzando su valor máximo (4.98 LIh) cerca al medio día y 
declinando durante la tarde para llegar al mínimo valor en la noche. Esta tendencia 
coincide con el comportamiento estomático que ya se ha analizado. 
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